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EINLEITUNG 


Dem mit der Erddrehung verbundenen krassen Wechsel der 
Lebensbedingungen von Tag zu Nacht sind nahezu alle Lebewesen 
ausgesetzt. Die Anpassung an diese Zeitstruktur der Umwelt hat 
dazu gefiihrt, dass sich die Tierwelt unter anderem in zwei grosse 
Gruppen mit zeitlich verschiedener ökologischer Nische trennte: 
die tagaktiven, besser lichtaktiven Tiere und die dunkelaktiven 
(nachtaktiven) Tiere. Diese vielbenutzten Begriffe scheinen so 
eindeutig zu sein, dass sie keiner genaueren Definition bedürfen. 
Sie beziehen sich ursprünglich darauf, in welchen Teil des Tages 
die beobachtete oder gemessene Aktivität einer Art fällt. Genauere 
Betrachtung zeigt, dass diese Zuordnung bei manchen Arten auf 
Schwierigkeiten stosst und dass unter bestimmten Bedingungen 
scheinbar eindeutige Fälle von Lichtaktivität bzw. Dunkelakti- 
vität zu der an anderen Kriterien bestimmten physiologischen 
Eigenart des betreffenden Tieres im Widerspruch stehen können. 
Daraus folgt die Forderung nach einer Definition, die nicht ledig- 
lich die Verteilung der Aktivität auf Licht und Dunkel beschreibt 
sondern physiologische Eigenschaften einer Art beinhaltet. Möglich- 
keiten zu einer solch neuen Fassung der Begriffe „lichtaktiv“ und 
„dunkelaktiv“ scheinen sich aus den Gesetzmässigkeiten der endo- 
genen biologischen Tagesperiodik zu ergeben. 


1. Das Aktivitätsmuster 


Bei Arten, deren Aktivität sich ausschliesslich auf die eine oder 
andere Hälfte des Tages beschränkt, macht die Zuordnung zur 
Gruppe der hehtaktiven oder dunkelaktiven Tiere keine Schwierig- 
keit. Waldmaus und Flughôrnchen sind dunkelaktiv (Abb. 1, 
rechts), Baekenhörnehen und amerikanische Feldmaus lichtaktiv 
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(Abb. 1, links). Das Aktivitätsmuster der letztgenannten Art ist 
aber bereits nicht völlig eindeutig, da ein nicht unbeträchtlicher 
Teil der Aktivität in die Dunkelzeit fällt. Von diesem Muster führt 
eine Reihe mit zunehmend gleichmässigerer Verteilung der Akti- 
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Stundenwerte der Aktivität von 4 Säugetierarten (in % der Aktivitat/24 Std.) 

unter natürlichen Beleuchtungsbedingungen. Dunkelzeiten schraffiert. Microtus 

nach HAMILTON (1937), Sylvaenus nach ZOLLHAUSER (1958), Tamias und 
Glaucomys nach GRAEFE (1961). 


vität bis zum Muster der Spitzmaus (Abb. 2); die an 10 aufeinander 
folgenden Tagen registrierte Aktivität lässt so gut wie keine 
Bevorzugung von Licht oder Dunkel erkennen. Die über je 12 min 
gemessenen Aktivitätswerte gruppieren sich zu „Schüben“, die 
in Abständen von rund zwei Stunden ohne jede längere Ruhepause 
aufeinander folgen. Bildet man allerdings einen Mittelwert des 
Musters über alle 10 Tage, so wird deutlich, dass die Spitzmaus 
in der Dunkelzeit aktiver ist als in der Lichtzeit. Es bleibt fraglich, 
ob diese Feststellung genügt, die Spitzmaus der Gruppe der dunkel- 
aktiven Tiere zuzuordnen. 

Zweifel über die Zugehörigkeit einer Art zur licht- oder dunkel- 
aktiven Gruppe können auch dann auftreten, wenn die Tages- 
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periodik klar ausgebildet ist. ERKINARO (1961) hat während zweier 
Jahre die Aktivität europäischer Feldmäuse in Käfigen unter 
natürlichen Bedingungen des Klimas und der Belichtung in Finn- 
land gemessen. Seine Ergebnisse lassen erkennen (Abb. 3), dass 
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Schubfolge der Aktivität bei der Spitzmaus Sorex araneus im künstlichen 
Belichtungswechsel. Dunkelzeit schrafliert. Oben: 10 aufeinander folgende 
Tage; unten: Summenwerte über alle Tage. Nach Crowcrort (1954). 


diese Nager-Art im Sommer dunkelaktiv, im Winter aber licht- 
aktiv ist; im Frühjahr und im Herbst sind die Tiere offenbar 
aperiodisch. Weiterhin gibt es Arten, die im Laufe der Ontogenese 
von Lachtaktivität zu Dunkelaktivität (oder umgekehrt) über- 
wechseln. Ein Beispiel liefern Messungen von Maruranı und Mort 
(1950) an der japanischen Landschnecke Fructieicola (Acusta) 
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sieboldiana (Abb. 4). Junge Tiere (mit einer Körperlänge bis zu 
0,4 cm) sind in der Lichtzeit nahezu doppelt so aktiv wie in der 
Dunkelzeit; ausgewachsene Tiere (0,9 cm oder länger) sind so gut 
wie ausschliesslich dunkelaktiv. (Weitere Hinweise auf jahres- 
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2-Stunden-Werte der Aktivität der Feldmaus unter natürlichen Bedingungen 
im Käfig zu verschiedenen Jahreszeiten. Jedes Diagramm gemittelt über die 
Registrierungen mehrerer Tage. Nach ErkınAro (1961). 


zeitlichen und ontogenetischen Wechsel des Musters bei Ascuorr 
1962). 

Die Diagramme von Abb. 3 verbieten es, die Feldmaus als Art 
den dunkelaktiven Tieren zuzuordnen. Wohl aber kann man sagen: 
Die Feldmaus ist im Sommer dunkel-, im Winter lichtaktıv. Diese 
Aussage ist berechtigt, solange mit „lichtaktiv" und „dunkel- 
aktiv“ lediglich Eigentümlichkeiten des Aktivitätsmusters ın 
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Kurzform beschrieben werden. Wenn darüber hinaus die beiden 
Begriffe physiologische Zustände ausdrücken sollen, die zur Bevor- 
zugung von Licht oder Dunkel führen, so besagen die Diagramme 
von Abb. 3: Bei der Feldmaus ändern sich die physiologischen, 
das Aktivitätsmuster bestimmenden Zustände im Verlauf des 
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Aktivitätsperiodik einer japanischen Landschnecke (Pulmonata) im Verlauf 

der Entwicklung vom Jungtier (kleiner als 0,4 cm) zum ausgewachsenen Tier 

(0,9 cm und länger) im künstlichen Licht-Dunkel-Wechsel. Dunkelzeit schraf- 
fiert. Nach Matrutanr und Mort (1949). 


Jahres. Die Annahme solcher Änderungen ist im Hinblick auf 
bekannte andere physiologische Jahrescyclen durchaus berechtigt. 
Sie verliert ıhren Sinn, wenn man sie auf Musteränderungen 
anwendet, die sich innerhalb kürzester Zeit experimentell durch 
eine geringe Änderung der Umweltbedingungen erzeugen lassen. 
Die Laboratoriumsmaus ist unter den Bedingungen eines künst- 
lichen Belichtungswechsels mit 12 Std. Lichtzeit und 12 Std. 
Dunkelzeit überwiegend dunkelaktiv (Abb. 5, Mitte). Diese Dunkel- 
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aktıvität wird eher noch deutlicher, wenn man Licht- und Dunkel- 
zeit um je 1 Std. verkürzt, d.h. wenn das Tier in einem künstlichen 
22-Std.-Tag zu leben gezwungen ist (Abb. 5 unten). Ein wesentlich 
anderes Bild ergibt sich dagegen bei Verlängerung des Tages um 
2 Std.: Das Maximum der Aktivität liegt nun klar in der Mitte der 
Lichzeit (Abb. 5, oben). Die Umstellung der Maus vom 24- stündigen 
auf den 26-stündigen Belichtungs- 

wechsel und damit von Dunkel- 6 

auf Lichtaktivität vollzieht sich 
innerhalb eines oder zweier Tage. 
In solch kurzer Zeit sind grund- 0 
legende Änderungen des physio- 
logischen Zustandes, wie sie im 
Verlauf des Jahres vorkommen 
mögen, wenig wahrscheinlich. Es 
handelt sich also, physiologisch 
gesehen, im 24- und im 26-Std.- 6 
Tag um „dasselbe“, zur dunkel- 
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Die Verschiebung der Aktivität Aktivitätsperiodik der weissen Labo- 
eines dunkelaktiven Tieres von fatoriumsmaus im künstlichen 
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zwangsläufige, theoretisch wohl 

bekannte Folge der Tatsache, dass die biologische Tagesperiodik 
Eigenschaften einer selbsterregten Schwingung besitzt (vgl. Kapitel 
2 und 3). Einzelheiten dieser Zusammenhänge brauchen hier nicht 
erörtert zu werden; sie sind an anderer Stelle ausführlich dargestellt. 
(Ascnorr 1964a). Das Beispiel von Abb. 5 ist lediglich deshalb 
angeführt, weil es eindringlicher noch als die Diagramme von 
Abb. 3 und 4 zeigt, wie vieldeutig die Begriffe „lichtaktiv“ und 
„dunkelaktiv“ sein können. Sollen sie mehr beinhalten als lediglich 
die Beschreibung des Aktivitätsmusters unter einer gegebenen 
Bedingung, so müssen zu ihrer Definition andere Kriterien heran- 
gezogen werden, als das Aktivitätsmuster sie zu liefern vermag. 


534 J. ASCHOFF 


Das Studium der biologischen Tagesperiodik und ihrer Gesetz- 
mässigkeiten hat neuerdings Möglichkeiten eröffnet, den Begriffen 
„lichtaktiv“ und ‚„dunkelaktiv“ physiologische Bedeutung zu 
geben. Das folgende Kapitel 2 bringt die experimentellen Ergeb- 
nisse, die zur circadianen Regel des Verhaltens licht- und dunkel- 
aktiven Tiere geführt haben. Im dritten Kapitel wird diese Regel 
schwingungstheoretisch gedeutet und eine Vorraussage über das 
Verhalten beider Tiergruppen unter natürlichen Bedingungen im 
Verlauf des Jahres gemacht. Das Schlusskapitel enthält Beispiele 
aus der Literatur, die die Richtigkeit dieser Voraussagen bestätigen. 


2. Die circadiane Regel 


Aus zahlreichen Untersuchungen der letzten 10 Jahre geht 
übereinstimmend hervor, dass die biologische Tagesperiodik nicht 
eine rein passive Reaktion auf die Periodik der Umwelt ist. Sie 
beruht vielmehr auf einer den meisten Organismen angeborenen 
Systemeigenschaft, die auch beim Fehlen äusserer periodischer 
Einflüsse zu rhythmischen Lebensäusserungen führt. Bei vielen 
Tieren dauert die Periodik unter konstanten Bedingungen im 
Laboratorıum unbegrenzt an. Der Beweis, dass äussere periodische 
Kräfte (etwa kosmischer Herkunft) als Ursache ausscheiden, ist 
allerdings nur dann erbracht, wenn unter solchen Bedingungen 
die Frequenz der biologischen Periodik von der Erddrehung 
abweicht. An verschiedenen Organismen sind solche endogenen 
„Spontanfrequenzen“ einwandfrei nachgewiesen. Da ihre Perioden 
nur ungefähr der des terrestrischen Tages entsprechen, hat HALBERG 
(1959) für sie die Bezeichnung „circadian“ vorgeschlagen. Warum 
die circadianen Spontanfrequenzen als schlüssiger Beweis für die 
endogene Natur des Vorganges angesehen werden müssen, ist an 
anderer Stelle ausführlich begründet (Ascırorr 1960, 1963a; vgl. 
auch Pirrenpricu 1958). 

Die circadiane Periodik lässt sich leicht und ohne Störung der 
Versuchstiere an der lokomotorischen Aktivität verfolgen. Die 
Abb. 6 bringt Registrierungen der Aktivität von zwei Buchfinken, 
die zunächst unter den Bedingungen eines künstlichen Belichtungs- 
wechsels, anschliessend im konstanten Dauerlicht von 1,8 Lux bzw. 
120 Lux gehalten sind. Im Belichtungswechsel mit 12 Std. Licht- 
zeit und 12 Std. Dunkelzeit ist die Aktivität der Buchfinken eng 
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an die Lichtzeit gebunden. Anfang und Ende der Aktivität begren- 
zen die Aktivitätszeit «; zwischen zwei Aktivitätszeiten liegt die 
Ruhezeit pọ. Aktivitäts- und Ruhezeit bilden zusammen die Periode 
t. Die Summe aller Stundenwerte einer Aktivitätszeit (= dem 
Flächenintegral über «) entspricht der Aktivitätsmenge des Vogels 
während einer Periode. 
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Aktivitatsperiodik zweier Buchfinken im künstlichen Licht-Dunkel-Wechsel 

(links) und anschliessend unter konstanten Bedingungen mit Dauerlicht von 

1,8 Lux (rechts oben) bzw. 120 Lux (rechts unten). « = Aktivitatszeit, 9 = 
Ruhezeit, t = Periode. Aus: Ascuorr und Mitarbeiter (1962). 


Beim Ubergang zu ununterbrochener Beleuchtung bleibt dies 
Bild der Periodik in seinen allgemeinen Zügen erhalten, es ändern 
sich jedoch einige Messgrössen (Abb. 6, rechts). Im schwachen 
Dauerlicht (1,8 Lux) nimmt die mittlere Aktivität des Vogels ab, 
und die Periode wird um ein Weniges länger. Bei stärkerem Dauer- 
licht nimmt die Aktivitätsmenge zu, die Periode wird kürzer. Als 
drittes ändert sich das «: p -Verhältnis: Im starken Dauerlicht 
ist die Aktivitätszeit länger und die Ruhezeit kürzer als bei schwa- 
chem Dauerlicht. 

Das Ergebnis der eben geschilderten und weiterer ähnlicher 
Versuche lässt sich in den einfachen Satz fassen: Beim Finken 
werden unter konstanten Bedingungen mit steigender Beleuch- 


596 J. ASCHOFF 


tungsstärke Frequenz, Aktivitätsmenge und a: p -Verhältnis 
erösser. In Abb. 7 sind die Mittelwerte von Versuchen mit vier 
Buchfinken bei drei Beleuchtungsstärken eingezeichnet. Es zeigt 
sich, dass die drei Messgrössen positiv und etwa linear mit dem 
Logarithmus der Beleuchtungsstärke korreliert sind. Genau das 
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Drei Parameter der Aktivitätperiodik von 4 Buchfinken in Abhängigkeit von 
der Beleuchtungsstärke unter konstanten Bedingungen, gemessen über jeweils 
mindestens 23 Tage bei 0,4, 1,8 und 120 Lux. Aus: Ascuorr (1963b). 


Gegenteil gilt für den Goldhamster: Bei ihm werden unter kons- 
tanten Bedingungen mit wachsender Beleuchtungsstirke Aktivi- 
tälsınenge und g: 9 -Verhältnis kleiner, unter gleichzeitiger Ver- 
lingerung der Periode (Abb. 8). Das amerikanische Flughörnchen, 
Glaucomys volans, verhält sich ähnlich wie der Goldhamster. Die 
Abb. 9 bringt Messwerte von 6 Tieren. Beim Übergang von un- 
messbar geringer Beleuchtung („DD“ = Dauerdunkel) zu Dauer- 
licht von 0,1 Lux ändern sich die Parameter der Periodik so gut 
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wie nicht; mit weiter wachsender Beleuchtungsstärke wird jedoch 
z schnell grösser, das x: o -Verhältnis kleiner. 

Ordnet man die bisher vorliegenden, an verschiedenen Tierarten 
erhobenen Befunde in üblicher Weise danach, in welche Hälfte 
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Aktivitatsperiodik eines Goldhamsters unter konstanten Bedingungen bei drei 
Beleuchtungsstärken. « = Aktivitätszeit, ọ = Ruhezeit, + = — Periode. Nach: 
ASCHOFF (1960). 


des Tages ihre Aktivität unter natürlichen Bedingungen fällt, so 
ergibt sich folgende Regel für das Verhalten der Periodik unter 
konstanten Bedingungen (circadiane Regel): Frequenz, Aktivitäts- 
menge und «:o-Verhältnis sind bei lichtaktiven Tieren positiv, 
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bei dunkelaktiven Tieren negativ mit der Beleuchtungsstärke 
korreliert. Eine Übersicht über das Verhalten von 4 dunkelaktiven 
und drei lichtaktiven Arten gibt Abb. 10. Sollten sich die hier 
geschilderten Gesetzmässigkeiten weiterhin bestätigen, so bietet 
die circadiane Regel eine Möglichkeit, die beiden grossen 6kolo- 
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Periodendauer und Verhältnis von Aktivitats- zu Ruhezeit bei 6 Flughörnchen, 
gemessen unter konstanten Bedingungen über jeweils mehrere Perioden bei 
vier verschiedenen Beleuchtungsstärken. („DD“: Lux-Wert nicht messbar). 


gischen Tiergruppen eindeutiger als nur mit Hilfe des Aktivitats- 
musters taxonomisch voneinander zu trennen. Besonders auf- 
schlussreich wäre es in diesem Zusammenhang, solche Arten zu 
untersuchen, die zwischen licht- und Dunkelaktivität wechseln. 
Dabei könnte es sich herausstellen, das z.B. die Feldmaus (mit 
den in Abb. 3 dargestellten Mustern) zu allen Jahreszeiten der cir- 
eadianen Regel im Sinne der dunkelaktiven Gruppe gehorcht, 
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jedoch mit stark unterschiedlichen Absolutwerten für die Spontan- 
frequenzen im Sommer und im Winter. Die winterliche Licht- 
aktivität müsste in diesem Fall — in Analogie zu den in Abb. 5 
dargestellten Verhältnissen —- einem Zustand des Tieres mit relativ 
hohen Spontanfrequenzen entsprechen, die sommerliche Dunkel- 
aktivıtät einem Zustand mit niedrigeren Spontanfrequenzen. 
(Bezüglich der theoretischen Begründung vgl. auch AscHorr 1964a). 
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Periodendauer (unten) und Verhältnis von Aktivitäts- zu Ruhezeit (oben) in 

Abhängigkeit von der (jeweils konstant gehaltenen) Beleuchtungsstarke für 

vier dunkelaktive Arten (Hausmaus, Flughörnchen, Goldhamster, Schleiereule) 

und drei lichtaktive Arten (Buchfink, Star, Ruineneidechse). Mittelwerte für 
jeweils mehrere Individuen. Aus: AscHoFF (19635). 


3. Die Tagesperiodik als selbsterregte Schwingung 


3.1. Die Niveau-Hypothese. 


Die im vorigen Kapitel angeführten Befunde beweisen, dass der 
Tagesperiodik bei vielen Tieren ein automatischer Prozess zugrunde 
liegt. Der Techniker spricht in solchen Fällen von Selbsterregung. 
Die Aktivitätskurven eines Tieres scheinen allerdings auf den 
ersten Blick wenig mit einer Schwingung im technischen Sinn 
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gemeinsam zu haben. Insbesondere widersprechen die Unstetig- 
keiten beirn Wechsel zwischen Ruhe und Aktivität einer solchen 
Vorstellung. (Vgl. Abb. 6). Man muss jedoch annehmen, dass ein 
kontinuierlicher, von der Aktivitätsmessung nicht erfasster Prozess 
sowohl Aktivitäts- wie Ruhezeit bestimmt und damit das perio- 
dische Fortlaufen des Vorganges gewährleistet. Dieser (hypothe- 
tische) periodische Prozess wird durch eine Schwelle in zwei Teile 
zerlegt. Überschreitet die periodische Funktion die Schwelle im 
Anstieg nach oben, so setzt Aktivität ein; sie endet, wenn die 
Funktion nach etwa einer halben Periode die Schwelle wieder 
unterschreitet. Die Schwelle zerlegt damit die quantitativ variie- 
renden Funktionswerte in zwei qualitativ verschiedene Zustände: 
Aktivität und Ruhe. 

Jede Schwingung ist ausser durch Amplitude und Frequenz 
noch durch ihren Gleichwert gekennzeichnet, d.h. durch das 
arıthmetische Mittel aller Augenblickswerte innerhalb einer Periode. 
Der Gleichwert biologischer Schwingungen ist Niveau genannt 
worden (WEVER 1962). Nimmt man an, dass das Niveau der biolo- 
gischen Schwingung gegen die Schwelle verschiebbar ist, so werden 
die gesetzmässigen Änderungen von zwei der im vorigen Kapitel 
erwähnten Messgrössen erklärbar: Steigt das Niveau relativ zur 
Lage der Schwelle an, so wird der über der Schwelle liegende Kurven- 
anteil grösser, der darunter liegende kleiner. Das bedeutet: Zunahme 
der Aktivitätsmenge, Verlängerung der Aktivitätszeit und Ver- 
kürzung der Ruhezeit (Abb. 11, oberer Kurvenzug). Die erste 
Forderung zur schwingungstheoretischen Deutung der biologischen 
sefunde lautet demnach: Es handelt sich um eine selbsterregte 
Schwingung, bei der die relative Lage des Niveaus zur Schwelle 
eine Funktion der Beleuchtungsstärke ist. Um alle an Tieren erho- 
benen Befunde deuten zu können, ist weiter zu fordern, dass die 
Frequenz der Schwingung beleuchtungsabhängig ist (Abb. 11, 
mittlerer Kurvenzug). Beide Wirkungen zusammen (Abb. 11, 
unterer Kurvenzug) ergeben das aus dem biologischen Experiment 


bekannte Bild — hier dargestellt für lichtaktive Tiere. Die Abb. 11 
gilt für dunkelaktive Tiere, wenn die Bezeichnungen „dunkel“ 
und „hell“ am oberen Abbildungsrand ausgetauscht werden. 


Die Deutung der eireadianen Regel mit Hilfe eines einfachen 
Schwingungsmodells setzt voraus, dass Niveau und Frequenz 
liehtabhängig sind. Das bedeutet, nicht, dass das Licht auf beide 
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Parameter unmittelbar wirken muss. Es ist vielmehr durchaus 
denkbar, dass sich nur einer von ihnen mit der Beleuchtungs- 
stärke ändert und den anderen sekundär nach sich zieht. In nicht- 
linearen Schwingungen, die allein bei biologischen selbsterregten 
Schwingungen in Betracht zu ziehen sind, stehen alle Parameter 
in Wechselwirkung. WEVER (1963) hat mathematisch nachweisen 
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Schema der Aktivitätsperiodik eines lichtaktiven Tieres in dunklem (links) 
oder hellem (rechts) Dauerlicht. Schwingungsmodell, gezeichnet für drei 
Fälle mit den Annahmen, dass entweder nur das Niveau der Schwingung 
(oben), nur die Frequenz (Mitte) oder Niveau und Frequenz (unten) eine 
Funktion der Beleuchtungsstärke sind. Aus: AscHorr und WEVER (1962). 


können, dass bei einer bestimniten Klasse selbsterregter Schwinger, 
bei denen (vergleichbar der Biologie) nur positive Funktionswerte 
vorkommen, die Frequenz mit steigendem Niveau anwächst. 
Wenn diese Befunde auf die Biologie übertragbar sind, wofür eine 
Reihe weiterer Übereinstimmungen sprechen, so bedeutet das, 
dass alle in der circadianen Regel erfassten Erscheinungen mit 
Angriff des Lichtes an einem Ort, dem Niveau, erklärbar werden. 


3.2. Die Synchronisation mit dem Zeitgeber. 


Die selbsterregte circadiane Periodik erfüllt ihren biologischen 
Sinn dann, wenn sie durch einen periodischen Vorgang der Umwelt 
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mit der Erddrehung synchronisiert wird (vgl. Ascuorr 1964b). 
Umweltfaktoren, die eine solche Synchronisation bewirken, heissen 
Zeitgeber. Zeitgeber gewährleisten eine bestimmte, den Bedürf- 
nissen des Organismus entsprechende Phasenbeziehung zwischen 
biologischer Periodik und Umweltperiodik; sie korrigieren die 
„biologische Uhr“ täglich wenigstens einmal um den kleinen Betrag, 
um den diese seit der letzten Korrektur zu schnell oder zu langsam 
gelaufen ist. Dieser Vorgang heisst in der Ausdrucksweise der 
Technik Phasensteuerung. Die Mechanismen, mit deren Hilfe 
Zeitgeber die Phase einer biologischen Periodik steuern, brauchen 
hier nicht erörtert zu werden. Beachtung verdient aber das Ergebnis 
dieses Vorganges, nämlich die Phasenbeziehungen licht- und dunkel- 
aktiver Tiere zum Zeitgeber unter verschiedenen Bedingungen. 
Die Phasenbeziehungen zwischen der Periodik eines Tieres und 
dem Zeitgeber sind Gegenstand ökologischer Untersuchungen 
gewesen, lange bevor die Gesetzmässigkeiten circadıaner Periodik 
erkannt waren. Es genügt in diesem Zusammenhang an die auch 
vielen Laien geläufige Vogeluhr zu erinnern, d.h. an die Tatsache, 
dass unter natürlichen Bedingungen jede Vogelart morgens zu 
einer ihr eigentümlichen Zeit munter wird. Übertragen auf die 
Vorstellung der Periodik als synchronisierte Schwingung könnte 
das bedeuten: Jede Art hat eine ihr eigentümliche Phasenbeziehung 
zum Zeitgeber. Hierüber lässt sich genaueres sagen, da die Gesetze 
der Schwingungslehre auf die circadiane Periodik voll anwendbar 
sind (vgl. hierzu Ascuorr 1964a). So liegt es unter anderem nahe, 
aus der circadianen Regel abzuleiten, welche Phasenbeziehungen 


zum Zeitgeber unter verschiedenen Bedingungen — etwa im 
Verlauf des Jahres — zu erwarten sind. Hierbei ergeben sich eine 


Reihe komplizierender Besonderheiten; sie lassen sich am besten 
an einem vereinfachten Modell erläutern. 

Zwei miteinander synchronisierte Schwingungen sind nicht 
notwendig „phasengleich“, d.h. sie können trotz gleicher Frequenz 
zu verschiedenen Zeiten den Maximalwert (oder das Minimum oder 
eine beliebige andere Phase) der schwingenden Grösse erreichen. 
In Abb. 12a sind zwei solche synchrone Schwingungen einge- 
zeichnet, von denen die obere (einem Zeitgeber entsprechend) die 
steuernde Schwingung sein soll. Wie der Zeichnung zu entnehmen 
ist, eilt die gesteuerte Schwingung der steuernden um einen kleinen 
Betrag voraus. Technisch ausgedrückt heisst das: Zwischen beiden 


DIE TAGESPERIODIK LICHT- UND DUNKELAKTIVER TIERE 543 


Schwingungen besteht eine Phasenwinkel-Differenz. Die Phasen- 
winkel-Differenz wird zwischen zwei korrespondierenden Phasen 
gemessen, also etwa zwischen den beiden Maxima oder zwischen 
den beiden Wendepunkten der Schwingungen, und wird in Bruch- 
teilen einer ganzen Periode ausgedriickt. Dies kann in Winkel- 


a) Zwei synchronisierte Oszillatoren 


steuernde 
Schwingung 


4 
O ~— Phasenwinkel - 


A 


eu differenz 


gesteuerte i 30° 
Schwingung es 


b) Zeitgeber und Aktivitätsperiodik 


Sonnengang 
Horizont 
i RU : «— Phasenwinkel- 
Aktivitats- “60° : 0° differenz 
periodik N, ' 
Schwelle b, 
- 30° 
0° „-60° 
alee 
b, 
ABB. 12. 


Schematische Darstellung der Phasenbeziehung zwischen zwei Schwingungen: 

a) Zwei Sinusschwingungen; die gesteuerte eilt der steuernden um 30° voraus. 

b) Sonne als Zeitgeber und Aktivitätsperiodik; gleiche Phasenwinkel-Differenz 

wie unter a). Schwingung b, mit hohem, Schwingung b, mit niedrigem Niveau. 
Weitere Einzelheiten vgl. Text. Schraffiert: Aktivität. 


graden geschehen (ganze Periode = 360°) oder in Zeiteinheiten 
(Stunden, Minuten; ganze Periode z.B. = 24 Std). Bei zwei mitein- 
ander synchronisierten Sinusschwingungen ist die Phasenwinkel- 
Differenz für jede beliebige zur Messung benutzte Phase dieselbe; 
sie beträgt im Beispiel der Abb. 12a —30°. Das Vorzeichen — wird 
gewählt, wenn die gesteuerte Schwingung der steuernden voraus- 
eilt. Eilt die Phase der gesteuerten Schwingung der der steuernden 
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nach, so erhält die Phasenwinkel-Differenz das Vorzeichen +. 
Negative Phasenwinkel-Differenzen sind gemäss der Schwingungs- 
lehre ein Zeichen dafür, dass die Eigenfrequenz der gesteuerten 
Schwingung grösser ist als die der steuernden Schwingung; ist sie 
kleiner, so wird die Phasenwinkel-Differenz bei Synchronisation 
positiv. 

Handelt es sich bei der Synchronisation nicht um zwei Sinus- 
schwingungen sondern um das System „Zeitgeber-biologische 
Periodik“, so muss vor Messung der Phasenwinkel-Differenz 
festgestellt werden, welche Phasen als „korrespondierend“ bezei- 
chnet werden können. In der Ökologie wie auch bei Laboratoriums- 
versuchen zur eircadianen Periodik ist bislang bevorzugt der Beginn 
der Aktivität zum Sonnenaufgang in Beziehung gesetzt worden. 
Es lässt sich zeigen, dass dies keine echt korrespondierenden Phasen 
sind, d.h. dass die zwischen ihnen gemessene Phasenwinkel- 
Differenz nicht die wahre Phasenbeziehung zwischen Zeitgeber 
und biologischem Objekt wiedergibt. Näheres ergibt sich aus 
Abb. 12b. Die oberste der drei in Abb. 12b gezeichneten Kurven 
soll den Gang der Sonne symbolisieren, mit Sonnenaufgang und 
Sonnenuntergang beim Durchtritt der Kurve durch die horizontale 
Linie. Die beiden darunter gezeichneten Kurven geben, ent- 
sprechend der Darstellungsweise von Abb. 11, die Aktivitäts- 
periodik zweier mit dem Zeitgeber synchronisierter Tiere wieder 
(Aktivität schraffiert). Das Niveau der Schwingung b, liegt über 
der Schwelle, das Niveau der Schwingung b, unter der Schwelle. 
Der Zeichnung lässt sich unmittelbar entnehmen, dass Schwingung 
b, dieselbe echte Phasenbeziehung zum Zeitgeber hat wie Schwin- 
gung b,; die Phasenwinkeldifferenz ist ebenso gross wie die zwischen 
den beiden unter a) eingezeichneten Kurven, nämlich —30°. 
Dieser Wert ergibt sich allerdings nicht, wenn man, wie üblich, 
Aktivitätsbeginn und Sonnenaufgang als Bezugspunkte wählt; für 
b, errechnet sich dann —60°, für b, 0°. Ebenso widerspruchsvolle 
Werte liefern Aktivitätsende und Sonnenuntergang: für b, eine 
Phasenwinkel-Differenz von 0°, für b, eine von —60°. Die richtige 
Phasenwinkel-Differenz von — 30° erhält man für Schwingung b; 
wie für Schwingung b,, wenn man die Mitte zwischen Aktivitäts- 
beginn und Aktivitätsende, also die Mitte der Aktivitätszeit, zur 
Mitte der Lichtzeit (Mitte zwischen Sonnenaufgang und Sonnen- 
untergang) in Beziehung setzt. (Für dunkelaktive Organismen 
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dient in entsprechender Weise die Mitte der Dunkelzeit als sinn- 
voller Bezugspunkt.) Ebenso gut oder besser eignet sich hierfür 
das Maximum der Schwingung; dies ist jedoch im biologischen 
Experiment häufig nur schwer zu bestimmen. 

Die in Abb. 12 schematisch an Sinusschwingungen erläuterten 
Verhältnisse lassen sich sinngemäss auf beliebige Schwingungen 
mit einem gegen eine Schwelle verschiebbaren Niveau übertragen. 
Bei diesen ist allerdings die Mitte zwischen erstem und zweitem 
Schwellendurchtritt nicht mehr ein so sicheres Mass für die Phasen- 
lage wie bei einer Sinusschwingung, zumal wenn mit Änderungen 
der Kurvenform (wie bei der Aktivitätsperiodik) zu rechnen ist. 
Im allgemeinen bleiben aber die Fehler, die bei der Wahl „korres- 
pondierender Phasen“ in der Biologie unvermeidlich sind, geringer, 
wenn auf die Mitte zwischen Beginn und Ende statt auf einen dieser 
Schwellendurchtritte Bezug genommen wird. Der Grund hierfür 
liegt darin, dass die schwellenbedingten Fehler bei Aktivitätsbeginn 
und Aktivitätsende entgegengesetzte Vorzeichen haben und sich 
deshalb wenigstens zum Teil aufheben. 


3.3 Die Jahreszeiten-Regel. 


Mit der oben gegründeten Festlegung ,,Korrespondierender 
Phasen“ im Zeitgeber und in der Aktivitätsperiodik sind die 
Voraussetzungen dafür erfüllt, aus der circadianen Regel zwangs- 
läufige Änderungen der Phasenwinkel-Differenz abzuleiten, die 
sich im Experiment prüfen lassen. Die circadiane Regel macht 
zwar nur Aussagen über das Verhalten der Periodik unter kons- 
tanten Bedingungen. Es ist aber zu erwarten, dass die in der Regel 
erfassten Gesetzmässigkeiten auch für den Zustand der Synchro- 
nisation gelten. Das bedeutet für lichtaktive Organismen: Je 
grösser die mittlere Beleuchtungsstärke eines Zeitgebers ist (ge- 
mittelt über Licht- und Dunkelzeit), desto höher liegt das 
Niveau der mit ihm synchronisierten Schwingung und desto grösser 
ist deren „Eigenfrequenz“. Da die Schwingung mit einem Zeitgeber 
synchronisiert ist, kann diese Eigenfrequenz nicht unmittelbar als 
„Spontanfrequenz“ gemessen werden; sie muss sich aber, gemäss 
den oben erwähnten Gesetzen der Schwingungslehre, mittelbar 
in der Phasenwinkel-Differenz bemerkbar machen. Für lichtaktive 
Organismen ist demnach zu erwarten, dass mit wachsender mitt- 
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lerer Beleuchtungsstärke des Zeitgebers positive Phasenwinkel- 
Differenzen kleiner, bzw. negative grösser werden. 

Die mittlere Beleuchtungsstärke des natürlichen Licht-Dunkel- 
Wechsels ändert sich ausserhalb der Äquatorialgebiete regelmässig 
im Verlauf des Jahres: Im Sommer mit seinen langen (in der Arktis 
24-stiindigen) Lichtzeiten ist die mittlere Beleuchtungsstärke hoch, 
im Winter ist sie niedrig. Wenn die Gesetze der Schwingungslehre 
auf die circadiane Periodik anwendbar sind — wofür alle bisherigen 
Versuchsergebnisse sprechen — und wenn die circadiane Regel auch 
ım Zustand der Synchronisation gilt, so müssen bei lichtaktiven 
Organismen im Sommer negative Phasenwinkel-Differenzen grösser 
(oder positive kleiner) sein als im Winter. Nach dem oben aus- 
geführten ist weiter zu erwarten, dass sich diese Regel an den 
Zeitunterschieden zwischen Aktivitätsbeginn und Sonnenaufgang 
nicht prüfen lässt, wohl aber, wenn man jeweils die Mitte der 
Aktivitätszeit zur Mitte der Lichtzeit in Beziehung setzt. Die 
Abb. 13 veranschaulicht schematisch die Verhältnisse. Dargestellt 
ist die Aktivitätsperiodik zweier lichtaktiver Organismen im 
Sommer (oben), Winter (unten) und in den Übergangs-Jahreszeiten 
(Mitte). Es ist angenommen, dass die Eigenfrequenzen beider 
Organismen in gleicher Weise von der Beleuchtungsstärke 
abhängen. Die Phase der biologischen Periodik, gemessen an der 
Mitte der Aktivitätszeit, eilt deshalb im Sommer bei beiden Orga- 
nismen dem Zeitgeber um denselben Betrag voraus, im Winter 
um den gleichen Betrag nach. (vgl. die Lage der gestrichelten 
Linie, die die Mitten der Aktivitätszeiten verbindet, mit der der 
punktierten Linie). Der Darstellung von Abb. 13 liegt noch eine 
weitere Annahme zugrunde. Die in der linken Abbildungshälfte 
gezeichneten drei Diagramme versinnbildlichen einen Organismus, 
dessen Niveau sich nur wenig mit der Beleuchtungsstärke ändert; 
die rechten drei Diagramme gehören zu einer Periodik mit starker 
Niveauänderung. (Mit anderen Worten: Die positive Korrelation 
zwischen Eigenfrequenz und Niveau ist bei dem links darge- 
stellten System schwächer als bei dem rechts dargestellten). 
Diese unterschiedlich starken Niveauänderungen haben zur Folge, 
dass sich die zwischen Aktivitätsbeginn und Sonnenaufgang 
gernessenen Phasenwinkel-Differenzen bei den beiden lichtaktiven 
Organismen ım Verlauf des Jahres in genau entgegengesetzter 
Weise ändern: Links beginnt die Aktivität im Sommer nach, 
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im Winter vor Sonnenaufgang; rechts sind die Verhältnisse genau 
umgekehrt. 

Die Abb. 13 lehrt: Werden Aktivitätsbeginn und Sonnenaufgang 
als Phasen zur Berechnung der Phasenwinkel-Differenz benutzt, so 
ergeben sich im Verlauf des Jahres keine für lichtaktive Organismen 
allgemein gültige Regeln. Wird dagegen die Mitte der Aktivitäts- 


schwache starke 
Niveau-Änderung 


Sommer 
Frühling 
Herbst 
Winter 
mu Mitte Lichtzeit 
——- Mitte Aktivitätszeit 
. ABB. 13. 


Schematische Darstellung der Aktivitatsperiodik zweier lichtaktiver Orga- 
nismen und ihrer Phasenbeziehung zum Zeitgeber in verschiedenen Jahres- 
zeiten. Dicht schraffiert: Aktivität; weit schraffiert: Dunkelzeit. Für beide 
Organismen ist gleiche Abhängigkeit der Frequenz von der Beleuchtungs- 
stärke angenommen, jedoch verschieden starke Abhängigkeit des Niveaus. 


zeit zur Mitte der Lichtzeit in Beziehung gesetzt, so ändern sich die 
daraus errechneten Phasenwinkel-Differenzen bei allen licht- 
aktıven Organismen im Verlauf des Jahres auch bei unterschied- 
lichen Niveauänderungen derart, dass mit abnehmender Lichtzeit- 
Dauer negative Phasenwinkel-Differenzen kleiner, bzw. positive 
grösser werden. Für dunkelaktive Organismen lautet diese Jahres- 
zeiten-Regel naturgemäss umgekehrt: Eine zwischen Mitte Akti- 
vitätszeit und Mitte Dunkelzeit gemessene negative Phasenwinkel- 
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Differenz wird vom Sommer zum Winter grösser, eine positive 
kleiner. Es gibt zwei Möglichkeiten, die Richtigkeit dieser aus der 
Theorie abgeleiteten Forderung zu prüfen: a) durch Experimente 
mit künstlichem Licht-Dunkel-Wechsel im Laboratorium und b) 
durch Beobachtung von Tieren unter natürlichen Bedingungen. 
Auf beiden Wegen sind übereinstimmende Befunde im Sinne der 
Regel erhoben worden. 


4. Die Phasenwinkel-Differenz 


Die Literatur enthält zahlreiche Angaben über den Beginn 
der Aktivität von Tieren, gemessen an ersten sichtbaren Bewe- 
gungen, am Austritt aus Schlafhöhlen oder an ersten Lautäusser- 
ungen. Sie lassen erkennen, dass manche Arten im Verlauf des 
Jahres in immer etwa gleichem Zeitabstand von Sonnenaufgang 
bzw. Sonnenuntergang aktıv werden. Es gibt jedoch auch Arten, 
bei denen sich der Aktivitätsbeginn jahresperiodisch gegen Sonnen- 
aufgang oder -untergang verschiebt. Einige dieser Änderungen 
scheinen — zumal in ihrer Beziehung zur zeitlichen Lage des 
Aktivitätsendes — Gesetzmässigkeiten zu gehorchen, die jeweils 
für eine Gruppe von Arten zutreffen. (vgl. hierzu AscHoFF und 
Wever 1962). Andererseits zeigt ein Überblick schnell, dass sich 
eine allgemein gültige Regel für die jahreszeitlichen Änder- 
ungen des Aktivitätsbeginnes nicht aufstellen lässt. In Abb. 14 
ist für 15 lichtaktive Vogelarten aufgetragen, um wieviel Minuten 
ihr Aktivitätsbeginn vor (—) oder nach (+) dem Zeitpunkt liegt, 
an dem die Sonne morzens einen Stand von —6,5° unter dem 
Horizont erreicht hat (= Ordinatenwert O; bürgerliche Dämmer- 
ung). Jeder Punkt des Diagrammes bedeutet den Mittelwert 
mehrerer Messungen innerhalb eines Monates. Die Arten, bei denen 
sich die Phasenwinkel-Differenzen von Monat zu Monat in etwa 
gleicher Weise ändern, sind jeweils in einem Diagramm zusammen- 
gefasst. Die zu den 6 obersten Kurven gehörigen Arten haben im 
Mai/Juni stark negative bzw. nur gering positive Phasenwinkel- 
Differenzen; vom August an zum Winter hin verschieben sich alle 
in Richtung auf positive Werte. Dementgegen zeigen die vier 
untersten Kurvenzüge grösste Werte positiver Phasenwinkel- 
Differenzen für die Zeit von Mai bis Juli. Bei fünf weiteren Arten 
(Kurvenzüge in der Mitte von Abb. 14) bleibt schliesslich der Zeit- 
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abstand zwischen Aktivitätsbeginn und bürgerlicher Dämmerung 
das Jahr über mehr oder weniger unverändert. 

Um die Mitte der Aktivitätszeit berechnen zu können, sind 
Angaben über Beginn und Ende der Aktivität notwendig. Sie liegen 
nur für wenige Arten für alle Monate des Jahres vor. Leider haben 
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j ABB. 14. 
Beginn der Aktivität vor (—) oder nach (+) bürgerlicher Dämmerung am 
Morgen (= Sonnenstand —6,5°) bei 15 lichtaktiven Vogelarten im Verlauf 


des Jahres. Jeder Punkt Mittelwert mehrerer Beobachtungen innerhalb eines 
bzw. zweier Monate. (Nach Zahlenangaben oder Diagrammen in verschiedenen 
Veröffentlichungen.) 


sich die Autoren meist auf die Wiedergabe von Diagrammen 
beschränkt. Diesen sind Zeitwerte für Beginn und Ende der Akti- 
vität nur mit erheblicher Fehlerbreite zu entnehmen; demgemäss 
unsicher ist die Berechnung der Mitte der Aktivitätszeit. In Abb. 15 
sind die für alle drei Bezugspunkte berechneten Phasenwinkel-Diffe- 
renzen von zwei Arten als Funktion der Jahreszeit eingezeichnet. 
Die Diagramme zeigen den zeitlichen Abstand (in Minuten) des 
Aktivitätsbeginns von Sonnenaufgang (unten), des Aktivitätsendes 


-= 
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von Sonnenuntergang (oben) und der Mitte der Aktivitätszeit von 
mittags 12 Uhr (mittlere Kurvenzüge). Der Gang der Werte für die 
Aktivitäts-Mitte lässt zweierlei erkennen: 1) Bei beiden Arten 
ist die negative Phasenwinkel-Differenz im Sommer grösser als im 


aa Parus major 
eo Emberiza citrinella 


60 Aktivitätsende 


Sonnen - 
Oz aa 77T unlergang 


20 Mitte der Aktivitatszeit 


Minuten (-) vor oder (+) nach “0” 
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Beginn der Aktivität vor Sonnenaufgang (unten), Ende der Aktivität vor (—) 

oder nach (+) Sonnenuntergang (oben) und Lage der Mitte der Aktivitätszeit 

vor (—) oder nach (+) 12 Uhr mittags (Mitte) für zwei Vogelarten in Abhängig- 

keit von der Jahreszeit. Werte für die Kohlmeise auf 48° N (A) und 67° (A) N 

sowie für die Goldammer auf 67° N (O) nach Franz (1949), für die Goldammer 
auf 60° N (@) nach WALLGREN (1956). 


Winter; 2) In der Arktis sind die jahreszeitlichen Änderungen der 
Phasenwinkel-Differenz weit ausgeprägter als in mittleren Breiten. 
Beide Befunde bestätigen die Voraussage über den Einfluss der 
Lichtzeitdauer auf die Phasenwinkel-Differenz. 

Zum Prüfen der Jahreszeiten-Regel genügen auch solche 
3eobachtungen, die sich nur über wenige Monate erstrecken, 
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sofern sich nur die Lichtzeit in der Beobachtungszeit um einen 
ausreichenden Betrag geändert hat. Weiter können Laboratoriums- 
experimente herangezogen werden, in denen die Lichtzeit eines 
künstlichen Licht-Dunkel-Wechsels geändert worden ist. Will man 
die Ergebnisse von Beobachtungen auf verschiedenen Breiten- 
graden und die Ergebnisse von Laboratoriumsversuchen in einem 
Diagramm zusammenfassen, so ist es sinnvoll, die errechneten 
Phasenwinkel-Differenzen auf jeweils gleiche Lichtzeiten zu 
beziehen. In einem solchen Diagramm kann folglich nicht wie in 
Abb. 14 und 15 die Jahreszeit als Abszisse benutzt werden. Mit 
Rücksicht hierauf ist in der zusammenfassenden Darstellung von 
Abb. 16 als Abszisse der prozentuale Anteil der Dunkelzeit am 
gesamten 24-stündigen Licht-Dunkel-Wechsel aufgetragen. Das 
linke Ende jeder der beiden Abszissen entspricht kurzen (Sommer-) 
Nächten. das rechte Ende langen (Winter-) Nächten. Uber den 
Abszissen sind für mehrere lichtaktive und dunkelaktive Arten 
für jeweils 2 verschiedene Lichtzeiten die Phasenwinkel-Differenzen 
eingezeichnet und durch eine gerade Linie miteinander verbunden. 
Die Neigung der Geraden gibt demnach schematisch die allgemeine 
Richtung an, in der sich die Phasenwinkel-Differenz der betref- 
fenden Art vom Sommer zum Winter, bzw. beim Wechsel von 
langer zu kurzer Lichtzeit im künstlichen Licht-Dunkel-Wechsel 
ändert. Die in der unteren Hälfte von Abb. 16 dargestellten Linien 
zeigen, wieviel Minuten vor (—) oder nach (+) Sonnenaufgang 
(links) bzw. Sonnenuntergang (rechts) die Aktivität beginnt. Mit 
kürzer werdender Lichzeit (= Bewegung auf der Abszisse von links 
nachrechts) ändert sich dieser zeitliche Abstand bei jeder Artin ande- 
rer Weise. Einige Arten werden im Winter (bzw. bei langer Dunkel- 
zeit) relativ früher rege als im Sommer (bei kurzer Dunkelzeit), bei 
anderen verschiebt sich der Beginn der Aktivität gerade in ent- 
gegengesetzter Richtung. Ein völlig anderes, überraschend regel- 
haftes Bild gewinnt man, wenn man für dieselben Arten die Mitte 
der Aktivität zur Mitte der Lichtzeit (links oben), bzw. zur Mitte 
der Dunkelzeit (rechts oben) in Beziehung setzt. (Obere Hälfte der 
Abb. 16). Die auf diese Weise berechneten Phasenwinkel-Diffe- 
renzen ändern sich in Abhängigkeit vom Licht-Dunkel-Verhältnis 
bei allen lichtaktiven Arten gleichartig und entsprechend dem 
Verhalten von Kohlmeise und Goldammer in Abb. 15, also in voller 
Übereinstimmung mit der schwingungstheoretischen Vorausage. 
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Ass. 16. 


Beginn der Aktivität vor (—) oder nach (+) Sonnenaufgang (links unten) bzw. 
Sonnenuntergang (rechts unten) und Lage der Mitte der Aktivitätszeit vor 
(—) oder nach (+) Mittag (links oben) bzw. Mitternacht (rechts oben) von 
10 lichtaktiven und 10 dunkelaktiven Arten bzw. Familien. Die von jeder Art 
für jeweils zwei verschiedene Licht-Dunkel-Verhältnisse berechneten Werte 
sind durch eine gerade Linie miteinander verbunden. Lichtaktive Arten: 
1) Emberiza citrinella (WALLGREN 1956); 2) Emberiza citrinella (Franz 1949); 
3) Parus major (Franz 1949); 4) Fringilla montifringilla (PALMGREN 1949); 
5) Chloris chloris (PALMGREN 1943); 6) Erithacus rubecula (PALMGREN 1949); 
7) Dryobates major (Hinne 1952); 8) Parus caeruleus (FRANZ 1949); 9) Sitta 
pygmaea (Norvis 1957/1959); 10) Turdus ericetorum (MARPLES 1939). Dunkel- 
aktive Arten: 1) Mus musculus (AOLLUAUSER 1958); 2) Mus musculus (weiss) 
(ZOLLUAUSER 1958); 3) Sylvaenus (Apodemus) sylvaticus (LOLLUAUSER 1958); 
h) Carausius morosus (Kın mann 1956); 5) Mus musculus (Ascuorr U. MEYER- 
lonmann 1954): 6) Syleaenus sylvaticus (Brown 1956); 7) Noctuidae (LARSEN 
1943); Clethrionomys glareolus 2 (Saint-Girons 1961); 9) Clethrionomys gla- 
reolus & (Saint-Girons 1960); 10) Strix aluco (Hansen 1952). 
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Dasselbe gilt für die dunkelaktiven Arten, deren Phasenwinkel- 
Differenzen in entgegengesetzter Weise wie die der lichtaktiven 
Arten mit dem Licht-Dunkel-Verhältnis korreliert sind. 


SCHLUSS 


Aus der im 2. Kapitel erläuterten ,,circadianen Regel“ über 
das Verhalten lichtaktiver und dunkelaktiver Tiere ist im 3. Kapitel 
die „Jahreszeiten-Regel“ abgeleitet. Sie macht Aussagen über die 
Phasenbeziehungen zwischen biologischem Objekt und Zeitgeber, 
insbesondere über deren Änderungen bei Änderung des Licht- 
Dunkel-Verhältnisses des Zeitgebers. Das 4. Kapitel bringt Bei- 
spiele aus der Literatur, die die Voraussagen bestätigen. Die zur 
Prüfung der Regel benutzten Zahlen sind Arbeiten entnommen, 
deren Autoren die hier vertretene Hypothese nicht gekannt und 
die ihre Untersuchungen unter anderen Gesichtspunkten angestellt 
haben. Umso eindrucksvoller ist die Tatsache, dass sich diese Werte 
zu einem Bild zusammenfügen, das für eine allen gemeinsame 
jahreszeitliche Gesetzmässigkeit spricht. Die bei allen lichtaktiven 
und bei allen dunkelaktiven Arten jeweils übereinstimmenden 
Änderungen einer Messgrösse, die sich aus der Niveauhypothese der 
circadianen Periodik herleitet, sprechen einmal für die Richtigkeit 
dieser Hypothese und zum anderen für die Berechtigung des 
Versuches, „lichtaktiv“ und „dunkelaktiv“ an Hand der circa- 
dianen Regel zu definieren. 

Andererseits ist daran zu erinnern, dass viele der Zahlen, auf 
denen die Diagramme der entscheidenden Abb. 16 beruhen, 
unsicher sind (Entnahme aus Diagrammen; grobe Mittelungen). 
Die Literatur enthält ausserdem sicher noch mehr geeignete 
Angaben, als hier verwandt worden sind; die Diagramme stellen 
also eine Auswahl dar. Erneute Prüfung der Voraussagen mit 
genauen, eigens hierfür gewonnenen Messwerten ist deshalb 
erwünscht. Dabei wäre auf zwei Zusammenhänge getrennt zu 
achten: a) Die Korrelation zwischen Dauer der Aktivitätszeit 
(als Mass für das Niveau) und der Phasenwinkel-Differenz, über 
die die circadiane Regel Aussagen macht; b) Die Korrelation 
zwischen Dauer der Lichtzeit und Dauer der Aktivitätszeit bzw. 
Phasenwinkel-Differenz, die in der Jahreszeiten-Regel behandelt 
ist. Über beide Regeln ist vermutlich das letzte Wort noch nicht 
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gesprochen, und Modifikationen sind wahrscheinlich. Besonders 
im Hinblick auf die Jahreszeiten-Regel ist zu erwarten, dass sich 
andere Vorgänge — z. B. solche, die in Verbindung mit Brunst- 
zeiten stehen — den von der Regel geforderten überlagern. (Lange 
Aktivitätszeiten und stark negative Phasenwinkel-Differenzen auf 
Grund hohen Niveaus bei manchen Vögeln im Frühjahr !). Die 
bereits vorliegenden Ergebnisse, die die Regel stützen, sind jedoch 
vielversprechend genug, um weitere Untersuchungen in dieser 
Richtung zu rechtfertigen. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Die Begriffe „lichtaktiv“ und „dunkelaktiv“ sind nicht immer 
eindeutig. Manche Arten wechseln zwischen Licht- und Dunkel- 
aktivität im Verlauf des Jahres oder der Ontogenese (Abb. 3 
und 4), andere bereits bei geringfügiger Änderung der Umgebungs- 
bedingungen (Abb. 5). Daraus ergibt sich der Wunsch, die beiden 
Begriffe eindeutiger zu definieren und ihnen physiologische Bedeu- 
tung zu geben. Grundlage hierfür ist das Verhalten der selbst- 
erregten „circadianen“ Periodik unter konstanten Bedingungen, 
das sich ın folgende Regel fassen lässt: Frequenz und Niveau 
(gemessen am Verhältnis von Aktivitätszeit zu Ruhezeit) der circa- 
dianen Schwingung sind bei lichtaktiven Tieren positiv, bei dunkel- 
aktiven Tieren negativ mit der Beleuchtungsstärke korreliert. 
(Abb. 7 und 10). Eine Reihe von Befunden spricht dafür, dass diese 
circadiane Regel sinngemäss auch dann gilt, wenn die biologische 


Periodik mit einem periodischen Vorgang der Umwelt — einem 
Zeitgeber — synchronisiert ist; Änderungen der „Frequenz“ 


machen sich dann in Änderungen der Phasenbeziehung zum Zeit- 
geber bemerkbar. Diese Beziehungen gehorchen den Gesetzen der 
Schwingungslehre. 

Als Mass der spezifischen Phasenbeziehung einer Tierart zum 
Zeitgeber ist vielfach der zeitliche Abstand zwischen Beginn der 
Aktivität und Sonnenaufgang bzw. Sonnenuntergang benutzt 
worden. Es lässt sich zeigen, dass es sinnvoller ist, die Mitte zwischen 
Beginn und Inde der Aktivität zur Mitte der Lichtzeit (bei licht- 
aktiven Arten) bzw. zur Mitte der Dunkelzeit (bei dunkelaktiven 
Arten) in Beziehung zu setzen (Abb. 12). Aus der circadianen 
Regel lassen sich Forderungen ableiten, wie sich die so berechnete 
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„Phasenwinkel-Differenz“ im Verlauf des Jahres (oder bei künst- 
licher Änderung des Licht-Dunkel-Verhältnisses des Zeitgebers) 
ändern muss: Bei lichtaktiven Tieren eilt die Phase der biolo- 
gischen Periodik der des Zeitgebers im Sommer stärker voraus als 
im Winter; bei dunkelaktiven Tieren verläuft die Bewegung 
umgekehrt (Abb. 13). 

Diese Voraussage lässt sich an Hand von Veröffentlichungen 
prüfen, die Angaben über Beginn und Ende der Aktivität ver- 
schiedener Tierarten enthalten. Berechnet man aus diesen Werten 
die Mitte der Aktivitätszeit und bestimmt für zwei verschiedene 
Jahreszeiten die Phasenwinkel-Differenz zur Mitte der Lichtzeit 
(oder der Dunkelzeit) so zeigt sich, dass sich diese Werte innerhalb 
der beiden grossen ökologischen Gruppen jeweils in gleicher Weise 
und in guter Übereinstimmung mit der Voraussage ändern 


(Abb. 16). 
RESUME 


Les notions de l’activit& diurne et nocturne chez les animaux 
ne sont pas toujours bien définies. Certaines espéces passent d’un 
type d’activité a l’autre au cours de l’année ou pendant l’ontognèse 
(fig. 3 et 4), d’autres le font déja en réponse a de faibles modifi- 
cations du milieu exterieur (fig. 5). Il importe de preciser ces 
notions et leur signification physiologique. 

Cette précision doit se fonder sur les propriétés de la pério- 
dicité «circadienne» endogène que montre l’animal dans une 
ambiance constante. Elles obéissent aux régles suivantes: La fré- 
quence et le niveau (mesuré par le rapport entre la durée de l’acti- 
vité et celle du repos) de l’oscillation « circadienne » augmentent 
avec l’intensité lumineuse chez les animaux diurnes et diminuent 
chez les animaux nocturnes (fig. 7 et 10). Cette règle s’applique 
également si le rythme endogene est synchronisé avec un événement 
périodique de l’environnement. Une modification de la fréquence 
de l’oscillation correspond alors à une modification des rapports 
entre les phases de l’animal d’une part et du stimulus périodique 
(« Zeitgeber ») d’autre part. Les rapports en question obéissent 
aux lois de la théorie des oscillations. 

Le rapport entre les deux phases a souvent été mesuré par 
la différence entre l'heure du début de l’activité et celle du lever 
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resp. du coucher du soleil. Mais on peut démontrer qu’il est préfé- 
rable de comparer le point médian entre le début et la fin de l’acti- 
vité a celui du temps d’éclairement resp. d’obscurité (fig. 12). 
Il résulte de la règle énoncée ci-dessus que la difference entre les 
phases d’activité et de repos doit se modifier au cours de l’année 
ou lorsque changent les temps de lumiere et d’obscurité d’un cycle 
d’eclairement artificiel (fig. 13). Cette prédiction est confirmée par 
les données publiées sur les cycles d’activité de différentes especes 
diurnes et nocturnes. 


SUMMARY 


With regard to animals, the terms “ light-active ” and “ dark- 
active ” are not always unequivocal. Some species change from 
light- to dark-activity with the season or during ontogeny (fig. 3 
and A), others as a result of minor changes in environmental con- 
ditions (fig. 5). Such findings call for a more precise definition, 
provided with physiological significance. The basis for such an 
attempt is given by the properties of the endogenous (selfsustained) 
“circadian ” oscillation which can be summarized as follows: 
Frequency and level (determined by the ratio of activity-time to 
rest-time) of the circadian oscillation increases with increasing 
light intensity in light-active animals and decreases in dark-active 
animals (fig. 7 and 10). This rule is also valid when the bio- 
logical periodicity is synchronized with a periodic factor in the 
environment (= Zeitgeber). Under such circumstances, changes 
in “ frequency ” manifest themselves as changes of the phase rela- 
tion to the Zeitgeber. These changes obey to the laws of oscilla- 
tion theory. 

To measure the phase relation (phase-angle-difference) between 
Zeitgeber and biological oscillation, the difference between the 
onset of activity and sunrise, or sunset resp., has often been used. 
It can be shown, however, that it is more meaningful to compare 
the midpoint between onset and end of activity with the midpoint 
of light-time or dark-time (fig. 12). According to the “ circadian 
rule”, this phase-angle-difference should change in the course of 
the year (or as a result of changes of an artificial lieht-dark-eyele) 
as follows: In light-active animals, the phase of the biological 
oscillation should be more in advanee in relation to the phase of 


DIE TAGESPERIODIK LICHT- UND DUNKELAKTIVER TIERE 97 


the Zeitgeber in Summer (long light-times) than in winter (short 
light-times); for dark-active animals, the opposite should be true 
(fig. 13). These predictions are confirmed by data published on 
activity cycles of various light- and dark-active animals (fig. 16). 
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